カビに魅入られて by The Odyssey of a Mycologist堀越,孝雄
　カビというと，暗いじめじめしたところに生
息し，ミズムシ・タムシなどの真菌症の原因に
なり，梅雨の頃には食品や壁の表面に青・ピン
ク・黒色などのしみをつくって繁殖するなど，
あまり良いイメージはもたれていないと思う。
しかし，カビは地球環境にはなくてはならない
生物であり，分類学的には我々動物にきわめて
近い生物でもある。
　カビは正式には真菌類と言い，きのこや酵母
も仲間であり，植物，動物とならんで進化した
真核（DNAの収蔵器官である核を有する）の多
細胞生物である。
　真菌類の特徴は直径が数ミクロンの菌糸，あ
るいはそれらが放射状に網目をつくり延び拡
がった菌糸体として存在することである。これ
は，真菌類の主な住み処である貧栄養で不均質
な土壌環境への適応である。養分の少ない環境
から効率的に養分を吸収するために体を細くし
て容積当りの表面積を広げ，さらに水分・空
気・養分などの環境がミクロスケールで不連続
的に変化する土壌中で生息するために単細胞で
はなく連続性のある多細胞の菌糸として存在し
ている。
　真菌類は陸上生態系では植物に次ぐバイオマ
ス（生物量）を有する。例えば，ヒトは動物と
してはバイオマスが多い方であるが，それでも
４０kgの人が ２５０人 ／ km２ の密度で存在すると
仮定すると平米当り １０ gにしかならないが，真
菌類は森林や肥沃な畑の土壌中には数 kg/m２ の
オーダーで存在する。大量に存在するうえに細
く代謝活性が高いので仕事量が大きくなり，生
態系の分解者たりうるのである。植物の純一次
生産量（総光合成量から植物が呼吸で消費した
量を減じた量，純一次生産量で新しい葉・枝・
根をつくり幹を太らして成長する）の１/２～２/３
は，それらが枯死した時に最終的に真菌類の呼
吸により分解・無機化され CO２ にまで還元され
る（有機物の乾燥重量の約４５％は炭素 Cなの
で，一般に有機物の動態・循環は Cのそれとし
て表わされる）。
　現在，真核生物は遺伝子（DNA）の塩基配列
や鞭毛の形態などから８つの巨大系統群に分類
されている。真菌類は動物とともにオピストコ
ンタ（後方に鞭毛を有する生物の意）巨大系統
群に属しており，多分１０～数億年前（生命は約
４０億年前に出現）に動物と分岐した系統分類学
的に動物にきわめて近い生物である。似たもの
同士なので真菌類のみを標的とする薬剤の開発
が難しく，ミズムシなどの表在性真菌症の薬物
治療が困難なゆえんでもある。
　著者は，卒業研究でカビと付き合い始めて以
来４０数年間，進学や就職で何度か縁が切れたも
のの‘魅入られた’ようにカビを研究対象とし
てきた。ここではその付き合いの中で学んだこ
とや感じたことを織り交ぜながら研究史の概略
を紹介したい。
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１．　セファロスポリウムによる菌類の発育
促進（卒業論文）
　京都大学農学部農林生物学科の４年に進級し，
応用植物学講座に分属した。テーマを模索しな
がら取りあえずいろいろな真菌類をペトリ皿で
培養していたところ，たまたまペトリ皿に紛れ
込んで（実験としては失敗）赤色のコロニーを
つくった真菌類が本来の培養対象のマメザヤタ
ケという真菌類の菌糸の成長やきのこの形成を
促進していることを発見した。紛れ込んだのは
セファロスポリウムという真菌類であった。
　その後セファロスポリウムによる真菌類の発
育促進効果について調べ，セファロスポリウム
は他の何種類かの真菌類の成長やきのこの形成
を促進すること，培地の養分の濃度や組成，pH
などを変えても効果が見られることなどを明ら
かにした。さらに，セファロスポリウムの培養
液に効果があることから，効果はセファロスポ
リウムが分泌する何らかの化合物によること，
この有効成分は熱に安定で，透析膜を通過する
ことから低分子であることなどが分かった。有
効成分を精製するためにペーパークロマトグラ
フィー法（水と有機溶媒に対する親和度の差に
従って培養液中の成分を分けるもの）で分けて
みるとある特定のバンドに活性のあることも分
かった。
　卒論研究は結構楽しく興味のおもむくままに
熱中した。これが真菌類に魅入られたきっかけ
である。
　自然界では様々な生物がけん制し合ったり助
け合ったり，互いに影響を及ぼし合いながら生
存している。我々の体表面に生息する微生物
（主に細菌）間でもそのようなやり取りが不断に
行われているのだろう。著者は卒論研究の際に
その自然界の営みの一端をペトリ皿の中に垣間
見たのだ。ちなみに，１９２９年英国のフレミング
A. Flemingがブドウ球菌をペトリ皿で培養中偶
然混入したアオカビがブドウ球菌の発育を抑制
していることを発見したことが，ペニシリン発
見の端緒となったことは良く知られている。
　卒論研究を進める中で生物現象を掘り下げる
ための化学の必要性を痛感し，大学院は農芸化
学専攻放射生化学研究室に進学した。修士課程
で与えられたテーマは，フィチン酸という化合
物の生合成経路の中間体を突き止めるというも
のであったが，結局目的の物質は精製できな
かった。
２．　アミスギタケの傘形成の光誘導に関す
る研究（博士論文）
　博士課程に進学しやはり目に見える生物現象
から研究に入りたいと思い，当時体制の簡単な
粘菌やきのこ（科学的には子実体という）が形
態形成や細胞分化の研究のモデル生物として使
われていたこともあり，アミスギタケというき
のこを用いて研究を行うことにした。
　アミスギタケは試験管内で容易に子実体をつ
くり，実験室で培地に植え継ぎながら長期間保
存していても変異せず遺伝的に安定であった。
さらに，子実体のつぼみ（原基という）の形成
と傘の形成に光が必要で，原基から子実体の柄
に発育した段階で暗所に移すと柄が伸び続ける
（もやしのようになる）だけで傘はできず，原基
の形成と傘の形成を切り離して研究することが
できた。そこで，形成部位が柄の先端に限定で
き，暗所で徒長させた柄を使うと光をあて始め
て約２４時間目に揃って（同調的に）傘を形成さ
せることができるので，光で誘導される傘の形
成に焦点をあてて研究を進めることにした。
　博士論文ではおよそ次のようなことを明らか
にした：徒長した柄に光をあてると２４時間目に
柄の先端が鈍尖頭型から平坦になり（この状態
を傘原基と呼ぶことにする），この状態になると
以降暗所に移しても３６時間後には成熟した傘と
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なりその下面から胞子が散布された。光は１００
ルックス程度の弱い光で良く，光感受部位は柄
の先端 １ mm以内の部位であった。傘形成に
対する光の波長の効果を調べ‘作用スペクトル’
を作成した。近紫外から紫外・青の光が有効で，
この領域に４つの効果極大ピークが確認された
が，各ピークにおける光強度 － 応答直線の傾き
が等しいことからおそらく単一の光受容体に由
来すると考えられた（Kitamoto et al., １９７４）。
　さらに傘原基形成過程を詳しく調べると，２４
時間連続的に光をあてる必要はなく，光照射開
始後 １–８ 時間目は光が不必要で，傘原基形成は 
０–１ 時間目の第１光要求過程，１–９ 時間目の光を
要求しない過程，９–２４時間目の第２光要求過程
という３つの過程を経て進行することが分かっ
た（Horikoshi et al., １９７４）。第１光要求過程は
数ルックスの光でスイッチ・オンになり，光ス
イッチ的に反応し，第２過程では光を強くする
と傘原基形成が促進される量的な過程であった。
　さらに，これらの過程の温度感受性，細胞レ
ベルでの形態学的な変化，DNAや RNAの代謝
などを調べ，傘原基形成過程を生物学的・生理
学的レベルで総合的に捉えようとした。
　結局，博士論文では，傘原基形成に決定的に
関わる物質あるいは光を吸収する物質を特定で
きたわけではなく，ただスイッチ・オンになっ
てからの結果の過程をあれこれの方法で調べた
だけに終わった。しかし，一方，本来投与すれ
ば傘がぱっとできるような特別な物質があるわ
けではなく，環境シグナルを感知・応答し，い
ろいろな代謝系が変化したその総和として顕著
な形の変化が起こるのではないかとも考えた。
　さらに，傘の形成過程を形態学的あるいは光
学・電子顕微鏡などを用い詳細に観察して感じ
たことは，遺伝子に傘や胞子を造りなさいとい
う詳細な情報が書き込まれているわけではなく，
単に柄先端外周部の生理的に活性の高い菌糸の
細胞分裂が活発になり，そのようにしてできた
細胞が密に接着し合うことにより，柄周辺部と
中心部の伸長速度にずれが生じ，必然的・物理
的にひだ（しわ）ができ，傘が展開するのでは
ないかということであった。
　近年，多くの生命現象は，我々が考えている
ほど複雑な情報やメカニズムに支配されている
わけではなく，シンプルな原則にもとづいて生
起していることが明らかになりつつある。遺伝
子に書かれているのはタンパク質をつくる情報
のみであったということはその好例のように思
う。
　大学院修了後，宮崎医科大学の一般教育の化
学の助手として採用され，菌類を含めた微生物
や種々の生体物質による重金属濃縮という研究
に７年間携わり，カビとの直接的な縁は一時途
切れた。
３．　生態系の物質循環における真菌類や細
菌などの微生物の役割の解明
　１９８４年，広島大学総合科学部環境科学コース
の微生物生態学担当の助教授として公募採用さ
れた。赴任当時，総合科学部は創立いまだ１０年
目であり清新の気にあふれており，環境科学
コースでは生態学，生理学，化学，地理学など
のスタッフが種々のテーマのもとに共同研究を
展開しており，そのような雰囲気と研究スタイ
ルに大いに触発された。そして，生態系の物質
循環における真菌類や細菌などの微生物の働き
を調べることをテーマとすれば，自らの微生物
生態学の研究も発展させ，共同研究にも貢献で
きるのではと考えた。
３．１　山林火災後の植生回復と微生物
　著者が広島大学に赴任した１９８０年代当時，温
暖寡雨な広島県の瀬戸内海沿岸地方では毎年の
ように数百～１,０００ ha規模の山林火災が発生し
ていた。
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　火災後，植生の地上部は焼死し，林床の腐植
なども焼失するが，植生の地下部や埋土種子は
生残し，放置しておいても自然な植生の回復が
みられる。自然に植生が回復できるのは，地中
に主に腐植の形の有機物が，それとともに微生
物も長期間残存するからでもある（堀越，１９８９）。
　ちなみに，熱帯林では一度地上の植生が破壊
されると，植生は回復せず後に砂漠が残る。熱
帯地方では植物の光合成生産力も高いが，高温
で微生物活性も高いために土壌中の有機物含量
は少ない。地上の植生が失われ地上からの有機
物の供給が断たれると，土壌中の有機物は短時
間で分解・無機化され，生じた無機栄養塩類も
集中的な降雨により溶脱され，砂漠が残る。
　山林火災後の土壌中の微生物バイオマスの変
化を，大学院生や卒論学生ともども，クロロホ
ルム燻蒸法（土壌中の微生物をクロロホルム蒸
気で殺菌し，その後培養すると土壌孔隙の中な
どで生残した微生物が死滅微生物を基質として
増殖し，呼吸量が増える。増加呼吸量はもとも
と存在した微生物量に比例することにもとづく
方法）で調べた。その結果，生重量で１～４ト
ン／ haの微生物バイオマスが存在することが分
かった（Tateishi and Horikoshi, １９９５）。この量
は火災前後でほとんど変化せず，火災後もほと
んど一定の値を維持していた。真菌類と細菌の
比率はおよそ ７：３ であった。
　最近，植物が吸収する窒素 N，リン P，カリ
ウム Kなどの栄養塩類のほとんどは一度土壌中
の微生物に吸収されその細胞を構成していたも
のであることが明らかになってきた。細胞を構
成していても，微生物は一定時間でターンオー
バーしているので，植物は微生物が死滅した時
に細胞外に放出されたものを吸収すればよい。
環境中の栄養塩類をある時にある分だけ吸収し
てしまうのではなく，微生物バイオマスが小出
しにしてくれるものを‘腹８分目’で吸収でき
ることになる。さらに，N肥料は一般には硝酸
イオン NO３
－ などの陰イオンとして存在してお
り，表面の大部分が負の荷電を帯びている粘土
粒子などには吸着されず降雨で溶脱されやすい。
しかし，微生物体中に保持されていれば溶脱さ
れることもない。つまり，微生物バイオマスは
植物の栄養塩類の一時的貯蔵庫であり，その大
きさは土壌の肥沃度の一つのメルクマールであ
ると言える。立石（１９９５）の試算によると，上
記の調査地においてもバイオマス中には火災後
の植物の再生をまかなうのに充分な量の Pや K
などの栄養塩類が保持されているという。
３．２　カナダ北方林の炭素循環における土壌微生
物群集の役割の解明
　１９９３–９６年，国際共同研究 BOREAS（The 
Boreal Ecosystem-Atmosphere Study北方生態
系 － 大気研究）の一環として，カナダ，サスカ
チュワン州のクロトウヒ林で，中坪孝之博士や
大学院生と蚊の猛攻に悩まされながら植物起源
有機物の分解におよぼす温度の影響などについ
て調べた。富士山亜高山帯でも比較調査をした。
　北半球高緯度地方には極を円周状に取り囲む
ように針葉樹からなる北方林が広がる。北方林
は低温のため生産力は低いが微生物の分解活性
も小さいために地下には地球全体の土壌有機炭
素（有機物の腐植の形で）の １/４ が貯留されて
おり，炭素の大きな吸収源の一つになっている。
また，この地方は温暖化した場合に，たとえば
全球平均で２.８°C上昇と予測された場合でも
３.５–４.５°C上昇するというように温暖化の影響を
強く受けると考えられている。気温上昇により
地下の有機炭素の分解が促進されて大量の CO２ 
が発生し，そのことが温暖化をさらに促進し
て…という悪循環を招く恐れがある（このよう
なフィードバック効果が気候変動の将来予測を
難しくしている）。
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３．２．１　カナダのクロトウヒ林土壌における炭
素循環
　森林生態系では，土壌に流入する死滅した
葉・枝・根・剥離樹皮・動物などの形（リター）
での有機 － 炭素 C量（土壌への炭素インプッ
ト；純一次生産量に近似）と微生物の呼吸によ
る分解により発生するCO２–C量（土壌からのア
ウトプット）は釣り合っている（林床の落葉や
枯枝などの有機物層の厚さは季節的な変動はあ
るがほぼ一定である）と考えられている。しか
し，調査地のクロトウヒ林土壌では０.２３～０.７７ト
ン C/ha・年ほど発生 CO２–C量が多かった
（Nakane et al., １９９７; Uchida et al., １９９８）。これ
は，死滅生物体（リター）以外の形での炭素の
流入があることを示唆する。著者らは，死滅生
物体 － 微生物分解を経由する炭素の流れ以外に，
生きた植物根に共生する真菌類（菌根菌）を経
由する炭素の流れが相当あると考えた。このこ
とが後に著者を菌根研究に向かわせる一因に
なった。
３．２．２　植物起源有機物の分解におよぼす温度
の影響
　土壌中の微生物の有機物分解活性が，将来温
暖化した場合にどのような影響を受けるのかに
ついては通常実験室の変温環境下などで調べら
れている。このような場合，温度が１０°C上昇し
た時に反応速度が何倍速くなるのかを表す指標
Q１０ 値は，一般の化学反応と同じように２～３
になる。しかし，自然界では温度は時間をかけ
て上昇し，分解に関わる微生物も分解される有
機物（基質）の化学的性質も変化するので，実
験室における測定のみでは自然界で実際に起
こっていることは測れないとも考えられる。
　そこで，共同研究者の中坪孝之博士は，温度
が異なる広範囲な地域に生育するイワダレゴケ
に着目し，その枯死体の分解におよぼす温度の
影響を自然条件下で調べた（Nakatsubo et al., 
１９９７）。そのために，北緯５４°のカナダ・サスカ
チュワン州・キャンドルレイクと同６０°のス
トーニーラピッド（両地点は約 ６００ km離れて
いる），および富士山亜高山地帯の １,７００– 
２,４００ mの４地点の計６カ所に調査地を設けた。
　その結果，各調査地の月平均気温の積算値と
イワダレゴケ枯死体の分解率の間には
　　Y（分解率）＝２.３１exp（０.０２８ X（気温））
で表される関係があり，Q１０ 値は７.１～９.４となっ
た。他の研究者もハワイのマウナロア山でフト
モモの枯死体を用いて大きなQ１０ 値を得ている。
寒冷地で実際に野外で測定するとなぜ Q１０ 値が
大きくなるのかはよく分からない。
　Q１０ 値が７.１～９.４の場合，温度が １°C上昇す
るだけで分解率は約２５％上昇する。このことは，
北半球高緯度地方が，温暖化による有機物の分
解促進・CO２ 発生－地球規模の温暖化のさらなる
促進という悪循環を引き起こす可能性のあるこ
とを示唆する。
４．　菌根の生態学
　カナダの調査で生きた植物根 － 共生真菌類経
由の炭素の流れが相当あるらしいことに気づい
たことなどもあり，十数年前から植物根と真菌
類の共生体である菌根に興味をもち研究を始め
た。このテーマは京都大学の卒論研究の際の恩
師である故浜田稔先生のご専門でもあり，期せ
ずして原点に返ったわけで，めぐり合わせの面
白さを感じている。
　菌根を最初に観察し命名したのは，１９世紀後
半ベルリン農科大学のフランクA. B. Frank教授
である。陸上植物種の約８割が根に菌根を形成
しており，形態的特徴および共生する植物と真
菌類の種類から７つのタイプに分けられている
（Smith and Read, ２００８）。最も一般的で，約７割
の植物種にみられるのがアーバスキュラー菌根
である。この菌根では，共生真菌類が植物と真
菌類の間での物質交換器官であるアーバスクル
arbuscule樹枝状体（効率的に物質交換を行うた
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めに表面積を広くしている）を植物細胞内につ
くる。VA菌根と言う旧称でも良く知られてい
る。
　マツタケ，ホンシメジなどの大型のきのこを
つくり我々になじみが深いのは，マツ科，カバ
ノキ科，ブナ科など約３％の植物種がつくる外
生菌根である。この菌根では，共生真菌類は植
物細胞を物質交換器官であるハルティッヒネッ
トで包むが細胞内には侵入しない。
　菌根では，植物から共生真菌類に光合成産物
の糖類などが，真菌類から植物には細い菌糸で
集めた水や無機塩類などが供給されている。
４．１　植物の海からの上陸と菌根
　植物が海から上陸したのは大気中の酸素濃度
が現在の １/１０になり，成層圏にオゾン層が形成
され紫外線が地上に降り注がなくなった４億数
千万年前（すでに地球の歴史４６億年の９割が経
過している）のオルドビス紀中期である。
　原始的な維管束植物の仮根中に共生真菌類の
存在が確認されていること，さらに当時の陸上
環境は荒涼とした砂漠であり植物の栄養塩類は
少なく，植物自身も養分吸収のための細根が未
発達であったという状況証拠から，すべての植
物は根に真菌類を共生させて上陸したと考えら
れている。共生真菌類が養分吸収を助けなかっ
たら，植物は上陸できず陸上は砂漠のままだっ
たろう。
　化石から初期の菌根はアーバスキュラー型で
あったことが分かる。他のタイプの菌根はその
後植物が内陸に進出してゆく過程でアーバス
キュラー型に替り共生するようになったのだろ
う。ちなみに，外生菌根は約１億年前の白亜紀
に出現したと考えられている（参照：堀越，
２０００）。
４．２　菌根菌を経由する炭素の流れ
　かつては，植物などの光合成により CO２ から
有機物に変換されて生物体に固定された炭素の
ほとんどは，生物が死滅した後に微生物により
分解・無機化され CO２ に還元されて循環してい
ると考えられていた。しかし，カナダでの研究
結果は，生きた植物から枯死植物体を経由する
ことなく直接共生真菌類に供給され，共生真菌
類の呼吸により CO２ に還元される炭素が相当大
きな比率を占めていることをうかがわせた。
　カナダクロトウヒ林における微生物の呼吸に
よる土壌からのCO２–Cアウトプット量と死滅生
物体（大部分植物起源）の形での土壌への有機
物 –Cインプット量の差の値を用い，微生物のう
ち７割を真菌類であると仮定すると，アウト
プット CO２–Cに対する共生真菌類と腐生真菌
類の貢献比率はばらつきが大きいが１５：８５～５０：
５０であると推定できる。
　土壌中の共生性と腐生性の真菌類バイオマス
を区別して測定することが現時点では困難なの
で，著者らは，実験系での根内外の共生真菌類
バイオマスの比，自然界での植物根内の共生真
菌類バイオマスを求めることにより野外の土壌
中の共生真菌類バイオマスの推定を試みた
（Fujiyoshi et al., ２０００）。データは限定的で精度
は低いが，自然界での共生性と腐生性の真菌類
のバイオマス比は ５：５ くらいではないかと考え
ている。土壌表面からは生息する生物の呼吸に
由来する CO２ の発生がみられるが，およそ １/２ 
は植物根，１/２ が微生物由来である（土壌動物
由来は無視できると考える）。さらに，呼吸に対
する真菌類と細菌の寄与率を ２：１，共生性と腐
生性の真菌類のそれを １：１ とすると，土壌から
呼吸で発生する CO２ の １/６ は共生真菌類由来と
考えることができる。
４．３　植物を繋ぐ菌根菌ネットワーク
　菌根共生の場合，パートナーの植物も菌類も
共生相手に対する選り好みがあまり強くない。　
たとえば，マツはマツタケを始めハツタケ，ア
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ミタケなど数十種類の真菌類と共生し，一方マ
ツタケ菌はアカマツ，コメツガなどの針葉樹や
ある種の広葉樹と共生することが知られている。
そのために，ある真菌類が同じ植物種の異なっ
た個体間，さらには異種植物の個体間を菌糸体
ネットワークで繋ぎ，その間で光合成産物の糖
などのやり取りが行われていることが分かって
きた（Simard et al., １９９７）。菌糸体ネットワー
クで繋がっている２つの個体の一方が陽当たり
のよい場所で活発に光合成を行っておりもう一
方が被陰されていると，活発に光合成をしてい
る個体から被陰個体に糖などが供給されるとい
う。
　かつて，同一場所に生育する植物達は光・栄
養塩類などをめぐって競争関係にあると考えら
れてきた。しかし，地下の共生真菌類を通して
見ると植物達の異なった面が見えてくる。植物
達は生育に困難が生じたときには互いに糖など
をおすそ分けし助け合っている可能性があるの
だ。たとえば，生育季節が異なる植物間で，あ
る季節には活発に光合成を行っている A植物か
ら不活発な B植物に糖などが供給され，別の季
節には逆にB植物からA植物にというようにで
ある。成熟した個体から光合成も養分吸収も充
分にできない幼い個体に光合成産物が供給され
ている可能性もある。このような場合，生態系
として考えると，競争関係にあるよりも物質生
産は向上し，幼個体などの生残率が向上するこ
とにより多様性も増すことになる。
　van der Heijden et al.（１９９８）は，自然生態系
を模したミクロコズムの実験系で，地下のアー
バスキュラー菌根菌の種多様性を増すと地上の
植物群落の多様性，生産性および変化に対する
適応性が増大することを明らかにした。すなわ
ち，共生真菌類種の多様性が増すほど植物も多
様な真菌類と共生でき，菌糸体ネットワークも
発達し，系全体の生産性や多様性が増すという
のである。
　かつて，地下の生物の世界は複雑で不均一な
ために研究対象としてクリアーなデータが出づ
らく‘地下ブラックボックス’として敬して
（？）遠ざけられてきた。しかし，地下の真菌類
から地上の現象を見ることにより今まで見えな
かったことが見えてくる。真菌類の研究は奥が
深く，汲めども尽きせぬ面白さがある。
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